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SOMMAIRE 
La taille de portée est une composante importante de l'aptitude phénotypique d'un 
individu. La variabilité du nombre de jeunes produits parmi différentes espèces a souvent 
été explorée, mais peu d'études ont été en mesure d'approfondir le principe de 
compromis entre le nombre et la taille des jeunes de façon spécifique aux grands 
mammifères. Le suivi à long terme des populations de mammifères de grande taille offre 
la possibilité de dissocier des petits mammifères les composantes de la variabilité en taille 
de portée ainsi que le compromis entre nombre et taille des jeunes. En ce sens, une 
réduction de la taille de portée par mortalité juvénile en nature permet la manipulation 
des portées chez les espèces expérimentalement difficile à étudier. 
L'objectif général de mon étude était d'analyser les causes et les conséquences de 
variation en taille de portée chez l'ours brun (Ursus arctos) en Scandinavie à l'aide d'une 
base de données de 24 années. Le premier objectif était d'identifier les facteurs 
occasionnant la variabilité en taille de portée. Le deuxième objectif était de quantifier 
l'impact des caractéristiques maternelles et du sexe ratio sur la masse des oursons d'un 
an, en prenant en compte les effets de la taille de portée. Finalement, j'ai exploré les 
conséquences de la réduction de la taille de portée par mortalité en termes de masse 
coiporelle chez les oursons d'un an. 
Mes analyses ont révélées que l'âge de la mère est en majeure partie responsable de la 
variation de la taille de portée. Les femelles les plus jeunes produisaient.le moins 
d'oursons par portée et par conséquent engendraient les masses totales de portée les plus 
faibles. Par contre, la taille corporelle des mères expliquait davantage la variabilité de la 
masse des oursons d'un an, alors que le sexe ratio n'expliquait ni la taille de portée, ni la 
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masse des oursons. Il semble donc que les déterminants de la taille de portée les plus 
souvent observés chez les petits mammifères n'aient pas tous la même importance chez 
les grands carnivores. En effet, ni la taille corporelle de la mère, ni les conditions 
environnementales traduites par l'indice NDVI n'ont pu expliquer la taille de portée chez 
l'ours brun. Seul l'effet de l'âge de la mère était cohérent avec les études de petits 
mammifères. 
Finalement, j'ai décelé un compromis entre le nombre et la masse des oursons d'un an, 
ainsi qu'une compétition au sein des portées. Effectivement, la masse des oursons d'un an 
était négativement reliée à la taille de portée et en plus, une réduction de la taille de 
portée favorisait le gain en masse des oursons survivants. Ce gain en masse observé chez 
l'ours brun, soit environ 7 à 8%, est d'un ordre semblable à celui retrouvé parmi plusieurs 
études de petits mammifères. 
Ces résultats sont d'un intérêt considérable en ce qui concerne l'étude de la variabilité en 
taille de portée qui s'avère fondamentale pour la compréhension des stratégies de 
reproduction chez différentes espèces. Ils pourront être potentiellement applicables aux 
espèces de grands mammifères pour lesquelles le suivi des reproductions est difficilement 
réalisable, ou encore aux espèces chez qui les infanticides jouent un rôle prédominant 
dans la mortalité des jeunes. En effet, l'utilisation de réductions naturelles de la taille de 
portée peut devenir un moyen intéressant d'évaluer différents coûts à la reproduction, 
spécialement chez les grands mammifères pour qui le nombre relativement faible de 
jeunes produits rend la compétition au sein des portées difficile à estimer. 
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INTRODUCTION 
1. Compromis en allocation des ressources et taille de portée chez les mammifères 
Les individus ont accès à une quantité limitée d'énergie, ce qui provoque des compromis 
en allocation de ces ressources (Williams 1966; Stearns 1992). Face à des contraintes 
environnementales et physiques, chaque individu se voit forcé d'allouer cette énergie 
selon différentes demandes, par exemple entre la reproduction et la survie (Stearns 1992). 
Par conséquent, un individu qui investit davantage dans sa reproduction le fera 
nécessairement au dépend de sa survie (van Noordwijk et de Jong 1986). L'allocation et 
l'acquisition des ressources varient d'un individu à l'autre, par exemple en raison de la 
condition variable des individus et de leur environnement (van Noordwijk et de Jong 
1986). 
Le nombre et la taille des jeunes est l'un des majeurs compromis de la valeur sélective 
selon la théorie (Stearns 1992), et a été étudié chez un grand nombre de groupes 
taxonomiques. Divers facteurs environnementaux et individuels peuvent mener à ce 
compromis en limitant les individus dans l'allocation des ressources. Il a été montré chez 
le renard arctique (Alopex lagopus) que les fluctuations au niveau des ressources 
alimentaires influençaient grandement l'ajustement de l'investissement parental par la 
production d'une portée de plus grande taille (Tannerfeldt et Angerbjôrn 1998). Aussi, 
plusieurs études ont observées l'influence des conditions environnementales, par exemple 
la latitude, sur le nombre et la taille des jeunes parmi divers taxons; les oiseaux (Martin 
2008; Godfray et al. 1991), les poissons (Fleming et Gross 1990, Johnston et Legget 
2002) les reptiles et amphibiens (Iverson et al. 1993; Cummins 1986) et les mammifères 
(Lord 1960; Fleming et Rauscher 1978). 
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La restriction dans l'allocation des ressources peut également provenir de la capacité 
reproductive du paient. L'aptitude phénotypique parentale peut être définie comme le 
nombre de jeunes atteignant la maturité sexuelle (Lloyd 1987; Lack 1948). La taille de 
portée optimale n'est pas nécessairement la plus grande (Lack 1948), car la taille de 
portée peut être coirélée à la mortalité pré-sevrage. L'énergie attribuable à la 
reproduction et à chaque rejeton est restreinte et force la mère à faire ce compromis entre 
le nombre et la taille de ses jeunes (Smith et Fretwell 1974; Biockelman 1975; Risch et 
al. 1995). Une taille de portée trop grande peut subir un foit taux de mortalité si le parent 
n'est pas en mesure de donner les soins suffisants à un grand nombre de rejetons 
(Campbell et Slade 1995). Les portées trop grandes peuvent ainsi représenter un coût 
disproportionné à la reproduction d'un parent, tandis que les portées trop petites peuvent 
ne pas fournir un assez bon investissement en retour (Sikes 1995). 
Le nombre de jeunes produits représente une composante notable de l'effort reproducteur 
d'un individu et a suscité une multitude de travaux théoriques (ex. Smith et fretwell 
1974; Brockelman 1975; Lack 1948). L'importance de l'étude des causes et 
conséquences de cette variabilité se justifie par la connaissance et l'interprétation de la 
valeur adaptative des modes et stratégies de reproduction des individus dans une 
population (Sikes 1995; Oksanen et al. 2001). Explorer et approfondir les compromis 
découlant de la variation en taille de portée s'avère fondamental pour la compréhension 
de l'évolution de l'effort de reproduction chez une espèce (Godfrey et al. 1991; Oksanen 
et al. 2001). 
La variabilité interspécifique en taille de portée est une des caractéristiques les plus 
considérables de l'histoire de vie des mammifères (Stearns 1992). Certaines espèces sont 
en mesure d'avoir plusieurs jeunes par portée (Rattus sp., Mustela sp„ qui produisent en 
moyenne six jeunes à la fois), alors que d'autres n'en produisent qu'un seul (Rhinoceros 
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sp., Gazella sp.) (Carranza 1996; Gaillard et al. 1989). Cette importante variation est 
généralement liée à la taille corporelle. Ce sont habituellement les espèces de petite taille 
qui produisent plusieurs jeunes par portée, tandis que les grandes espèces ont peu ou 
même un seul jeune à la fois (Carranza 1996; Gaillard et al. 1989). Au niveau intra 
spécifique, c'est plutôt l'inverse qui est observé. Ce sont dans ce cas-ci les femelles les 
plus lourdes et en meilleure condition qui possèdent les ressources nécessaires pour 
produire des portées plus larges, contrairement aux plus petites femelles (Stearns 1992). 
Les études concernant la taille de portée et le compromis entre le nombre et la taille des 
jeunes sont nombreuses chez les petits mammifères (ex. Morris 1998; Mûrie et al. 1980; 
Fleming et Rauscher 1978; Risch et al. 199S). Il est cependant important de considérer 
les grands mammifères distinctement. D'abord, ces derniers produisent habituellement 
moins de jeunes à la fois (Carranza 1996; Gaillard et al. 1989). Les grands mammifères 
ont aussi une {dus faible fécondité, une primiparité plus tardive et une espérance de vie 
plus longue (Krohne 1981; Gaillard et al. 1989). Pour un petit mammifère, la probabilité 
de survie peut être relativement faible, et peut donc favoriser la production d'un grand 
nombre de jeunes tôt dans la vie (Krohne 1981). De plus, certaines espèces de petits 
mammifères font face à des reproductions post-partum, impliquant un investissement 
dans une portée in utero en plus de celle en cours de sevrage, limitant ainsi l'énergie 
allouée à chacune d'elle (Boutin et al. 1988; Smith et Fretwell 1974). L'étude de la taille 
de portée chez les grands mammifères est donc intéressante, puisqu'on peut s'attendre à 
différentes stratégies et ampleurs des compromis chez ces espèces en raison des traits 
d'histoire de vie qui diffèrent entre petits et grands mammifères. Bien que l'observation 
de la variabilité en taille de portée de ces grandes espèces semble plus ardue, elle n'en 
demeure pas moins importante et mérite notre attention vue la grande variété en 
allocation des ressources présente chez les mammifères en général. 
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2. Déterminants de la taille de portée 
Certains aspects de la biologie des femelles varient au cours de leur vie (âge, masse 
corporelle, condition physiologique) favorisant la variation du nombre de jeunes pouvant 
être produit sous différentes conditions (Krohne 1981). Plusieurs auteurs affirment en 
plus qu'une taille de portée optimale est la résultante de diverses pressions de sélection 
dans l'environnement, telles la compétition intra- et interspécifique, l'abondance des 
ressources, la prédation et autres sources de mortalité (Smith et Fretwell 1974; 
Brockelman 1975; Morris 1998). J'aborde ici différentes composantes, maternelles et 
environnementales, pouvant influencer la taille d'une portée. 
2.1 Caractéristiques maternelles 
La masse corporelle de la femelle est souvent un déterminant majeur de la taille de portée 
chez les petits mammifères. Des études ont observé une relation positive, entres autres 
chez la souris à pattes blanches (Peromyscus leucopus) (Morris 1998) et chez le rat-
cotonnier hirsute (Sigmodon hispidus) (Campbell et Slade 199S), où les femelles plus 
lourdes avaient plus de jeunes par portée. Campbell et Slade (199S) a montré cette 
relation entre deux populations géographiquement différentes de la même espèce, où les 
individus d'une population étaient plus lourds et produisaient aussi des portées plus 
grandes. Chez l'ours noir (Ursus americanus), la taille de portée peut être influencée par 
la condition de la mère au début de l'hiver. Les portées les plus grandes, soit de trois ou 
quatre oursons, étaient celles des femelles ayant la masse corporelle la plus élevée 
(Samson et Huot 1995). Le fait que de grosses femelles produisent de gros jeunes peut 
aussi être attribué à une qualité nutritionnelle supérieure via leur environnement 
(Bernardo 1996), conduisant à une variation de la croissance et de la condition physique 
4 
de l'individu (Mousseau et Fox 1998). La masse corporelle peut dans ce cas-ci découler 
d'un effet indirect de cet environnement (Mousseau et Fox 1998). 
L'âge de la mère est un facteur influençant directement la taille d'une portée chez les 
mammifères puisqu'il n'est régit par aucun paramètres environnants. Les femelles 
primipares sèvrent habituellement moins de jeunes que les femelles multipares (Festa-
Bianchet et al. 199S; Clutton-Brock 1991). Chez la souris à pattes blanches, les femelles 
multipares, ayant plus d'expérience que les primipares, sont en mesure d'élever avec 
succès des portées de plus grande taille (Fleming et Rauscher 1978). Chez l'ours brun 
(Ursus arctos) en Suède, les femelles primipares ont également moins d'oursons par 
portée (Zedrosser et al. 2009). La fécondité d'une femelle augmente suivant la première 
reproduction pour ensuite diminuer avec la sénescence (Stearns 1992). Chez certains 
mammifères, la taille de portée augmente d'abord alors que les femelles acquièrent de la 
masse corporelle et de l'expérience, puis atteignent un plateau au sommet de leur 
productivité et finalement diminuent vers la sénescence (Stearns 1992). Cette courbe de 
tendance est connue chez des ongulés chez qui le nombre de rejetons par portée varie 
entre un et deux, tels le mouton de Soay (Ovis aries) (Wilson et al. 2009) et l'orignal 
(Alces alces) chez qui on a observé l'augmentation de la taille de portée durant les 
quelques années suivant la primiparité, puis un rapide déclin après l'âge de 13 ans 
(Ericsson et al. 2001). Chez les ursidés (Ursidae), ce patron a pu être observé chez l'ours 
polaire (Ursus maritimus) alors que la sénescence reproductive chez cette espèce débute 
autour de 14-16 ans (Derocher et Stirling 1994; Ramsay et Stirling 1988). 
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22 Conditions environnementales 
Les conditions environnementales peuvent avoir un impact important sur les stratégies de 
reproduction en affectant la croissance, la survie ou encore la performance de 
reproduction (Forchhammer et al. 2001). Des hivers chauds et humides entraînaient la 
naissance de plus petits faons chez le cerf rouge (Cervus elaphus) en comparaison aux 
jeunes nés suivant des hivers plutôt froids et secs (Post et al. 1997). La taille de portée 
faisant partie intégrale des paramètres de reproduction, peut aussi varier en fonction de 
l'environnement ou des conditions climatiques. Forchhammer et al. (2001) a montré que 
les femelles de mouton de Soay avaient tendance à produire un seul jeune plutôt que des 
jumeaux suivant un hiver chaud, humide et venteux, contrairement à un hiver froid et sec. 
Chez le spermophile de Colombie (Spermophilus columbianus), les femelles produisaient 
plus de jeunes, par portée dans les sites d'étude en basse altitude plutôt qu'en haute 
altitude, probablement en raison de la fonte précoce des neiges et donc de la disponibilité 
en végétation plus hâtive en vue de la saison de reproduction (Mûrie et al. 1980). Tout 
comme Mûrie et al. (1980), certaines études ont relié la variabilité environnementale à la 
variabilité en ressources alimentaires affectant par le fait même l'énergie disponible pour 
la reproduction des femelles (Campbell et Slade 1995; Stearns 1992). D'autres ont testé 
directement l'effet de la disponibilité en nourriture sur la taille de portée et ont observé un 
effet positif d'un accès abondant en nourriture sur le nombre de jeunes sevrés (Risch et 
al. 1995; Koskela et al. 1998; Jonsson et al. 2002; Tannerfeldt et Angerbjôrn 1998). 
Les effets reportés de la densité de population sur la taille de portée sont plutôt 
contradictoires dans la littérature selon les espèces. Certains ont observé un effet négatif 
de la densité de population sur le nombre de jeunes produits par portée (Morris 1998; 
Forchhammer et al. 2001). Généralement, une augmentation de la densité de population 
amène la compétition pour les ressources alimentaires, affectant indirectement la 
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reproduction des femelles (Leblanc et al. 2001; Zedrosser et al. 2006). D'autres ont 
constatés la relation inverse, c'est-à-dire, une petite taille de portée en population faible 
(Festa-Bianchet et King 1991). La mortalité des jeunes et des femelles adultes étaient 
plus importante durant une phase de faible population chez le spermophile de Colombie, 
ce qui suggère que la faible densité de population occasionne une reproduction plus 
coûteuse, probablement en raison de la variation de la disponibilité en nourriture (Festa-
Bianchet et King 1991). Si des femelles produisaient de larges portées durant une phase 
de faible densité de population, elles pourraient risquer des coûts élevés en termes 
d'aptitude phénotypique, et ne pas être en mesure de maximiser leur reproduction (Festa-
Bianchet et King 1991). 
3. Compétition au sein des portées 
La compétition entre frères et sœurs est fréquente chez les espèces où les parents 
fournissent régulièrement les ressources nécessaires à leurs jeunes, comme c'est le cas 
chez la plupart des oiseaux et tous mammifères (Mock et Parker 1997). Plus il-y a de 
jeunes à l'intérieur d'une portée, plus la valeur adaptative de chaque jeune est diminuée, 
normalement en raison d'une augmentation de la compétition entre les jeunes pour des 
ressources limitées (Clutton-Brock 1991; Godfray et Parker 1991). Pour les mammifères, 
chaque mamelle est considérée comme une ressource distincte pour laquelle les jeunes 
d'une portée entrent en compétition, et donc plus le ratio jeune/mamelle est élevé, plus la 
compétition est forte (Stockley et Parker 2002). Dans ce contexte de compétition où 
l'accès à la ressource est restreint, il existe un avantage à posséder une masse corporelle 
plus élevée afin de se nourrir d'une plus grande part du lait maternel (Stockley et Parker 
2002). Chez le porc (Sus scrofa), il n'est pas rare qu'une portée puisse comporter un plus 
grand nombre de rejetons par rapport aux nombre de mamelles qu'une femelle peut 
posséder (Andersen et al. 2011). La compétition au sein des portées de cette espèce est 
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ainsi considérable et est positivement conélée à la taille de portée (Andersen et al. 2011). 
De plus, les porcelets avec une moindre masse corporelle à la naissance conservent cette 
plus petite masse jusqu'au sevrage, ce qui démontre que le désavantage compétitif d'une 
petite masse corporelle subsiste durant toute la période de lactation (Milligan et al. 2002). 
La compétition à l'intérieur d'une portée peut aussi être affectée par le sexe (Godfray et 
al. 1991). Les jeunes mâles et femelles possèdent des demandes énergétiques distinctes 
(Clutton-Brock et Iason 1986), surtout chez les espèces dimorphiques. Au sein d'une 
portée, les mâles et les femelles peuvent être affectés différemment par la compétition, ou 
encore ne pas être autant efficaces à compétitionner avec l'autre sexe (Bortolotti 1986). 
De plus, chez les espèces polygynes avec un dimoiphisme sexuel, les mères devraient 
diriger plus d'investissement envers les mâles pour influencer positivement le succès 
reproducteur futur de leurs fils qui devront éventuellement compétitionner pour les 
femelles (Trivers et Willard 1973; Hardy 1997). Les coûts de la production et du sevrage 
d'une portée peuvent donc dépendre de sa composition en termes de sexe ratio (Bortolotti 
1986). Considérant l'implication du sexe ratio sur l'investissement des mères et sur la 
compétition au sein d'une portée, il est important de ne pas négliger l'impact potentiel 
que pourrait avoir une portée au sexe ratio biaisé sur une prochaine, sachant que l'effort 
investi dans une reproduction peut réduire le futur succès de reproduction (Williams 
1966). Par exemple, les femelles du cerf rouge ayant sevré un mâle sont moins 
susceptibles d'être fécondes l'année suivante, en comparaison aux femelles qui ont sevré 
une femelle (Clutton-Brock et al. 1983). 
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4. Manipulation de la taille de portée; expérimentale vs naturelle 
Si chaque femelle produisait le nombre de jeunes qu'elle est capable de sevrer, la taille de 
portée serait corrélée au potentiel de reproduction de chaque mère. Dans ce cas, la 
comparaison de portées demeurant intactes jusqu'au sevrage ne pourrait pas permettre de 
révéler de compromis entre le nombre et la taille des jeunes (van Noordwijk et de Jong 
1986). Les manipulations de la taille de portée sont généralement la méthode utilisée pour 
évaluer les compromis entre nombre et taille des jeunes (Sikes et Ylônen 1998; Godfray 
et al. 1991). Les portées peuvent être manipulées expérimentalement de façon à réduire et 
augmenter le nombre de jeunes. Cependant, ce genre d'approche est limité aux espèces 
dont les portées sont facilement manipulables. Il n'y a donc pas d'études expérimentales 
sur les compromis entre le nombre et la taille des jeunes chez les grands mammifères. Les 
manipulations expérimentales de la taille de portée, que ce soit en laboratoire, en enclos 
ou sur le terrain, ont été menées surtout chez des petits mammifères, où l'on reporte des 
effets négatifs d'augmentations et des effets positifs de réductions de la taille de portée 
sur la masse corporelle des jeunes au sevrage (Koskela 1998; Mappes et al. 1995; 
Oksanen et al. 2003; Koivula et al. 2003). Les manipulations expérimentales peuvent par 
contre procurer une perspective trompeuse des caractéristiques de reproduction et du 
comportement des populations en nature (Myers et Master 1983; LeBoeuf 1972). Malgré 
la possibilité d'établir des contrôles stricts de l'environnement et des conditions en 
laboratoire, il existe tout .de même des biais difficilement contrôlables pour les analyses. 
Précisément en raison des conditions contrôlées, le laboratoire peut anormalement 
favoriser une meilleure survie des jeunes avant le sevrage (Krohne 1981) et réduire la 
prédation, ce qui peut influencer la dynamique de la taille de portée de façon différente 
par rapport aux populations naturelles (Godfray et al. 1991). Il peut aussi être difficile de 
détecter certains coûts à la reproduction en laboratoire où les facteurs nutritionnels, 
environnementaux et les interactions intra spécifiques peuvent diverger de la situation en 
nature (Stearns 1992). Krohne (1981) a analysée la variation intra populationnelle en 
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taille de portée chez des populations en nature et en laboratoire du campagnol de 
Californie (Microtia californicus). Dans certains cas, il affirme qu'avec des tailles 
d'échantillons considérables, les relations observées en nature peuvent également l'être 
en laboratoire. Par contre, certains cas requièrent nécessairement des analyses 
expérimentales, comme la génétique (Krohne 1981). Une information précise concernant 
la parité des individus est une autre variable que l'on peut obtenir plus facilement en 
laboratoire (Krohne 1981). 
Les observations en nature quant à elles, permettent l'application de questions concernant 
davantage l'évolution et la valeur adaptative du comportement. Malheureusement, 
certaines espèces sont difficilement observables à l'état naturel, peuvent être localisées à 
des endroits laborieusement atteignables ou peuvent ne pas se prêter facilement au 
contexte de laboratoire (LeBoeuf 1972). La réduction de la taille de portée en nature via 
la mortalité de certains jeunes peut agir comme manipulation des portées et permet de 
considérer 4a condition de la mère, ce qui n'est pas toujours pris en compte dans les 
études expérimentales (Sikes et Yldnen 1998). En effet, la variabilité naturelle en taille de 
portée et en survie des jeunes pourrait être reliée au potentiel reproducteur de la mère 
(Cabana et Kramer 1991; Sikes et Ylônen 1998). Les mères en mauvaise condition 
pourraient subir beaucoup de mortalité de leurs jeunes et malgré cela rester incapable 
d'assurer une bonne croissance des survivants. Les mammifères de grande taille ont 
cependant fait l'objet de peu d'étude à ce sujet. L'obtention de données suffisantes est 
laborieuse et la mortalité en nature pourrait affecter surtout les individus en moins bonne 
condition. 
En nature, les fratricides et les infanticides affectent aussi la taille d'une portée en la 
réduisant (Andersen et al. 2011). Le fratricide est surtout répandu chez les oiseaux (Mock 
1987; Drummond et al. 1986) et sera sélectionné si les avantages au niveau de l'aptitude 
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phénotypique des survivants compensent pour le fait de tuer un frère ou une sœur 
(Godfray et al. 1991). Ce serait un moyen d'ajustement aux conditions 
environnementales fluctuantes et ainsi de faire bénéficier à la fois les jeunes survivants et 
les parents lorsque, par exemple, les ressources alimentaires sont pauvres (Godfray et 
Parker 1991). Les infanticides par les mâles ont généralement pour but d'éliminer les 
jeunes avec qui le mâle en question ne possède pas de lien parental et ainsi augmenter son 
succès reproducteur en s'accouplant avec la femelle qui redevient sexuellement réceptive 
suite à la perte de ses jeunes (Hrdy 1977; Swenson 2003). Les rejetons tués peuvent par le 
fait même procurer un bénéfice nutritionnel pour l'agresseur (Agfell et al. 1998). Si le 
mâle n'est pas en mesure de réussir à tuer tous les jeunes d'une portée, cela provoque une 
réduction de la taille de portée (Swenson et al. 2001b). Les infanticides par la mère 
peuvent être une façon de se débarrasser d'un surplus de rejetons peu de temps après la 
parturition si l'investissement maternel demeure insuffisant (Andersen et al. 2001). Les 
infanticides commis par les femelles semblent davantage cibler certains jeunes plus 
faibles afin de réduire la compétition aux ressources ou bien d'ajuster le sexe ratio d'une 
portée (Agrell et al. 1998). Les infanticides commis par les mâles par contre, sont 
indépendants des individus de la portée, puisqu'aucun jeune ne doit survivre si le mâle 
veut en tirer profit (Hrdy 1977; Agrell et al. 1998). Les fratricides et les infanticides 
peuvent donc avoir tous deux des effets similaires, c'est-à-dire réduire le nombre de 
jeunes à l'intérieur d'une portée et par le fait même de modifier la compétition en altérant 
la disponibilité des ressources pour chaque jeune (Andersen et al. 2001), et ce, sans la 
nécessité de manipulations en laboratoire. 
5. Contexte de l'étude 
Les ours bruns en Suède sont étudiés depuis 1984. Cette population d'ours a connu un 
important déclin au début des années 1900 en raison d'une chasse excessive, qui a 
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pratiquement mené à l'extinction de l'espèce (Bjârvall 1990). Grâce à des mesures de 
protection, les populations ont pu s'accroître et la chasse fût de nouveau autorisée en 
1943 (Bjârvall 1990). Aujourd'hui, les ours sont protégés dans trois parcs nationaux au 
nord du pays mais sont chassés à l'extérieur, tandis qu'au centre-sud, la chasse est 
permise partout (Zedrosser et al. 2006; Bischof et al. 2008; Bjârvall 1990). Les 
regroupements familiaux, peu importe l'âge des jeunes, sont protégés (Bischof et al. 
2008). La chasse demeure tout de même la cause de mortalité principale des adultes 
(Bischof et al. 2009). 
L'ours représente une espèce intéressante pour l'étude de la taille de portée. Les ursidés 
possèdent une physiologie de reproduction particulière qui les distingue des autres grands 
mammifères. Les femelles donnent naissance durant l'hivernation à des oursons très peu 
développés, pesant entre 3S0 et 500g (Pasitschniak-Arts 1993). Cela représente la 
différence la plus importante entre la masse corporelle de la mère, de près d'une centaine 
de kilogrammes en moyenne (Samson et Huot 1995), et celle des jeunes à la naissance 
chez les éuthériens (Ramsay et Dunbrack 1986). La lactation se poursuit pendant 1,5 à 
2,5 années (Pasitschniak-Arts 1993). En raison de la masse corporelle minime des 
oursons à leur naissance qui nécessite un important gain en masse, on peut s'attendre à ce 
que la taille de portée ait un rôle prédominant sur ce gain en masse jusqu'au sevrage, 
selon la compétition et la capacité de différentes femelles à nourrir plus ou moins de 
jeunes. Bien que l'ours soit considéré comme un « capital breeder », c'est-à-dire qu'il a 
recours à des réserves corporelles pour l'élevage des jeunes (Jônsson 1997; Stearns 
1992), il ne l'est pas complètement. Les oursons bénéficient en effet du lait maternel 
jusqu'au sevrage, mais commencent aussi à se nourrir en nature dès leur premier été 
(Dahle et al. 2006). Cette ressource additionnelle risqué d'altérer le niveau de 
compétition au sein de portées de différentes tailles. On pourrait alors faire face à des 
compromis de valeurs différentes par rapport à ceux observés chez d'autres mammifères 
qui ne possèdent pas cette spécificité attribuée aux ours. 
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Plus précisément, les populations de Scandinavie constituent un modèle intéressant dans 
l'analyse de la variabilité de la taille de portée. Durant la saison de reproduction, les 
infanticides sont en majorité responsables de la mortalité d'oursons avant l'âge d'un an 
(Swenson et al. 2001b; Swenson et al. 1997), et peuvent provoquer dans certains cas une 
réduction de la taille de portée. En assumant que ces infanticides se produisent 
indépendamment de la condition des oursons ou de leur mère, en raison de la nécessité de 
tuer tous les oursons de la portée pour ainsi augmenter le succès reproducteur du mâle 
(Hrdy 1977; Agrell et al. 1998), Us peuvent être considérés comme des manipulations 
aléatoires de la taille de portée. Ces réductions en nature nous fournissent donc une 
opportunité d'examiner un éventuel compromis entre le nombre et la taille des jeunes 
chez un grand carnivore. De plus, les ours bruns de Scandinavie sont intéressants à 
étudier en raison de la singularité de leur reproduction propre à ces populations. Bien 
qu'il s'agisse de la même espèce, les ours bruns scandinaves ont en moyenne plus de 
jeunes par portée et l'âge à la première reproduction survient plus tôt en comparaison 
avec les populations retrouvées en Amérique du nord (Kovach et al. 2006). Ils ont aussi 
un historique différent. Les ours bruns d'Amérique du nord ont été supprimés rapidement 
lors de l'arrivée des immigrants européens et n'ont survécus que dans des régions plutôt 
inaccessibles (Swenson 2003). Quant aux populations scandinaves, la longue persécution 
par la chasse et la quasi extinction de l'espèce ont sûrement dû façonner différemment 
leurs stratégies d'histoire de vie (Swenson 2003). Le taux élevé de mortalité causé par 
l'homme semble avoir influencé le comportement moins agressif de ces ours et cela 
expliquerait pourquoi les femelles de Scandinavie semblent moins efficaces que celle 
d'Amérique du nord à défendre leurs jeunes contre les infanticides (Swenson 2003). La 
taille de portée et le compromis entre le nombre et la taille des jeunes sont donc-
intéressants à étudier chez l'ours brun de Suède qui apporte une occasion fascinante d'en 
évaluer les effets sur de telles populations chassées depuis plusieurs années. 
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6. Objectifs spécifiques 
Mon étude comporte trois objectifs principaux afin d'examiner les causes et les 
conséquences de la variation en taille de portée chez les populations d'ours bruns en 
Scandinavie. D'abord, j'ai voulu identifier les variables responsables de cette variabilité. 
J'ai évalué les effets de différents facteurs sur le nombre de jeunes produits par chaque 
femelle survivant jusqu'à la sortie de l'hivemation, soit l'âge et la taille corporelle de la 
mère (évaluée par la mesure de la circonférence de la tête), l'aire d'étude, l'indice de 
productivité végétale NDVI (Normalized Difference Vegetation Index) utilisé comme 
indicateur de la qualité et productivité de l'habitat (Pettorelli et al. 2003), la densité de 
population, l'intervalle inter-portée, et le sexe ratio de la portée précédente. J'ai 
également testé les effets des caractéristiques maternelles (âge, taille corporelle) et du 
sexe ratio des portées sur la masse corporelle individuelle des oursons d'un an. Puis, le 
troisième objectif était d'évaluer les conséquences de la variation en taille de portée, 
incluant la variabilité naturelle et celle causée par mortalités, sur la masse corporelle des 
oursons d'un an. L'utilisation d'une base de données à long terme incluant un suivi des 
portées jusqu'au sevrage représente une importante opportunité pour l'analyse des 
impacts potentiels de réductions de la taille de portée chez les jeunes de ces populations. 
Mon projet permettra de quantifier un éventuel compromis entre le nombre et la taille des 
jeunes chez un grand carnivore. 
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CHAPITRE! 
INFANTICIDE REVEALS A TRADE-OFF BETWEEN OFFSPRING SIZE AND 
NUMBER IN BROWN BEARS 
Mise en contexte 
L'article "Infanticide reveals a trade-off between offspring size and number in brown 
bears" traite d'un sujet pouvant difficilement être étudié chez les grands mammifères, soit 
la manipulation de la taille de portée. Alors que nos connaissances sur ce sujet se limitent 
aux espèces de petits mammifères, l'importance d'un compromis entre le nombre et la 
taille des jeunes chez de grands carnivores est encore méconnue. Cet article analyse donc 
l'effet de réductions naturelles de la taille de portée chez l'ours brun en Suède suivis 
depuis 1984, en plus d'examiner les causes de variabilité en taille de portée et le rôle de 
caractéristiques maternelles et du sexe ratio au sein des portées sur la masse corporelle 
des oursons d'un an. 
Les travaux présentés dans cet article représentent une importante opportunité d'élargir 
notre compréhension de l'écologie et de la reproduction des grands carnivores De plus, 
cet article apporte de l'information utile en vue de la gestion de cette population chassée, 
représentant une importance économique pour la Suède. Les résultats de cette étude 
exposent le rôle considérable de la taille de portée autant pour les femelles en reflétant 
leur condition, mais aussi pour les jeunes en révélant la compétition au sein des portées. 
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La base de données à long terme provient du groupe de recherche "Scandinavian Brown 
Bear Research Project" dirigé par le Dr. Jon Swenson, et inclue 24 années d'événements 
de reproduction de différentes femelles marquées, en plus d'informations climatiques et 
de densité de population. J'ai utilisé les données nécessaires provenant de cette base de 
données dans le but de tester les hypothèses de départ concernant la variabilité en taille de 
portée, pour ensuite rédiger l'article qui sera soumis à « Behavioral Ecology and 
Sociobiology ». En plus du Dr. Marco Festa-Bianchet qui a dirigé le projet, les Dr. Fanie 
Pelletier, Andreas Zedrosser et Jon Swenson ont également révisé plusieurs versions de 
ce manuscrit et ont contribué à son amélioration par leurs judicieuses recommandations. 
Le Dr. Zedrosser a également contribué à la récolte des données. 
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Abstract 
Experimental manipulations have often revealed positive effects of litter size reductions 
on offspring mass in small mammals, but little is known about this trade-off in large 
mammals. We examined the determinants of natural litter size variation and quantified 
the effects of litter size, maternal characteristics and litter composition on yearling mass 
using 24 years data on marked brown bears (Ursus arctos) in Sweden. Infanticide by 
adult males is a major cause of cub mortality, leading to litter size reductions that should 
be independent of maternal reproductive potential. Thus, we explored the effect of litter 
size reduction on yearling mass. Litter size (n=265) at den emergence ranged from 1 to 4 
cubs (average 2.7) and was positively related to maternal age. Litter size, however, 
appeared independent of maternal size, population density, interlitter interval, study area, 
previous litter sex ratio or vegetation productivity. Yearling body mass increased with 
maternal body size but was independent of litter sex ratio. Litter size and yearling mass 
were negatively correlated, mostly because singletons were about 30% heavier than 
yearlings from litters of 2 to 4 cubs. In reduced litters, survivors were on average 8% 
heavier as yearlings than individuals from intact litters, suggesting that sibling 
competition reduces cub growth. Trade-offs between litter size and yearling mass in large 
mammals appear similar in magnitude to those found in small mammals. 
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Introduction 
Life-history theory predicts that individuals will be forced into trade-offs between life 
history traits because energy is limited (Williams 1966; Stearns 1992). One of the most 
studied trade-offs is between offspring size and number (Bernardo 1996): for a finite 
amount of resources, increased offspring production is expected to reduce offspring size 
(Godfray and Parker 1991). Limited resources also lead to sibling competition, 
decreasing individual fitness as offspring number increases (Clutton-Brock 1991; 
Godfray and Parker 1991). Quantification of this trade-off is typically done through 
experimental manipulations (Stearns 1992; Godfray et al. 1991). Most experimental 
studies found negative effects of litter size enlargements and positive effects of litter size 
reductions on offspring size (Koskela 1998; Mappes et al. 1995). Experimental litter size 
manipulations, however, have been carried out mostly in small mammals (Oksanen et al. 
2003; Humphries and Boutin 2000; Neuhaus 2000; Koivula et al. 2003) and birds 
(Korpimàki 1988; Roulin et al. 1999; Dijkstra et al. 1990). Although a trade-off between 
litter size and offspring mass should also be expected in large mammals, the magnitude of 
this trade-off could be different. Large mammals produce fewer offspring (Carranza 
1996; Gaillard et al. 1989; Krohne 1981) and relatively smaller newborns (Ramsay and 
Dunbrack 1986) than small mammals, suggesting that the benefit of litter size reduction 
might be greater than those reported for small mammals. 
Under natural conditions, litter size is often reported to increase with food availability 
(Risch et al. 199S; Tannerfeldt and Angerbjdrn 1998; Koskela et al. 1998; Jonsson et al. 
2002) and favourable environmental conditions (Forchhammer et al. 2001). Although 
most studies found that litter size tends to decreased as population density increases 
(Forchhammer et al. 2001; Morris 1998), a positive relationship between these variables 
have also been reported (Festa-Bianchet and King 1991). Maternal conditions affect litter 
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size in small mammals, as suggested by a positive relationship between maternal mass 
and litter size (Campbell and Slade 1995; Kasparian et al. 2005; Risch et al. 1995). Litter 
size may also vary with maternal age, first increasing as mothers gain mass and 
experience, then reaching a plateau during prime-age, and finally declining with 
senescence (Derocher and Stirling 1994). 
Litter size manipulations in large mammals, however, are logistically challenging, and 
none have been conducted in the wild. In some species, infanticide may produce a 
mortality pattern equivalent to that of randomized litter size reductions. Infanticidal males 
cause offspring mortality that is probably independent of maternal reproductive potential, 
because they seek to kill every young of a litter to accelerate the return of the mother to 
oestrus (Hrdy 1977; Agrell et al. 1998). Failure to kill a whole litter can then be 
considered as a random litter size reduction, assuming that survival to infanticide 
attempts is independent of offspring or maternal condition. 
Here, we use a 24-year data set of individually marked Scandinavian brown bears (Ursus 
arctos) with detailed information on female reproduction, to examine the factors affecting 
the trade-off between litter size and offspring size in a large mammal with pronounced 
sexual size dimorphism. Brown bears have a polygamous mating system, and adult males 
can be twice as heavy as adult females (Steyaert 2011). Females give birth during 
hibernation to cubs weighing 350-500g (Pasitschniak-Arts 1993). Because litter mass at 
parturition is very small compared to maternal mass (Ramsay and Dunbrack 1986), the 
greatest reproductive costs in this species likely arise from lactation (Farley and Robbins 
1995), which should result in large variation in offspring size in relation to maternal and 
litter size. In Scandinavia, age of primiparity is between four and seven years, litter size 
ranges from one to four cubs (Zedrosser et al. 2009), and offspring are weaned at one or 
two years of age (Dahle and Swenson 2003). Cub mortality is about 40% annually 
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(Swenson et al. 2001b; Swenson et al. 1997) and appears mostly due to infanticide 
(Swenson et al. 1997,2001b, Zedrosser et al. 2009). Infanticidal males can cause partial 
reduction of some litters (Swenson et al. 2001a; Zedrosser et al. 2009). We have no 
evidence that cubs in better condition are more successful in avoiding infanticidal males. 
Based on this assumption, we evaluated the effects of litter size reduction on offspring 
characteristics. 
Our analyses had three objectives. First, we sought to explain variation in unmanipulated 
litter size within and among females. We evaluated the effects of maternal age and body 
size, study area, population density, Normalized Difference Vegetation Index (NDVI) (a 
measure of vegetation productivity) as an indicator of habitat quality, interlitter interval, 
and sex ratio of the previous litter on the number of cubs-of-the-year produced by each 
female. We predicted that litter size would increase with maternal age and body size, be 
lower in areas with high population density, increase with interlitter interval, and 
decrease with the number of males in the previous litter. In sexually dimorphic species, 
sons require more nutrition than daughters (Clutton-Brock et al. 1985; Bérubé et al. 1996) 
and sibling competition should vary with litter sex ratio. We therefore evaluated litter 
composition and maternal effects on yearling body mass. Because offspring growth is 
influenced by maternal condition and food availability in black bears (LJrsus americanus) 
(Samson and Huot 199S; Rogers 1976), we predicted that yearling mass would increase 
with maternal age and size. Expecting sons to require more maternal care than daughters, 
we predicted that yearling mass would be negatively related to the number of males in the 
litter. Finally, we evaluated the consequences of litter size variation on yearling body 
mass. We expected a negative relationship between yearling mass and litter size, and that 
yearlings from intact litters should be lighter than those from litters that experienced cub 
loss. 
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Methods 
Study areas and captures 
Our study areas were located in Norbotten County, northern Sweden (~67°N, 18°E), and 
about 600 km to the south in Dalarna and Gâvleborg counties, south-central Sweden 
(~61°N, 14°E) (Zedrosser et al. 2006). The mountainous northern study area (north) is 
about 8,000 km2 and includes three national parks (Zedrosser et al. 2006; Zedrosser et al. 
2007). Bears are protected in the national parks, but hunting is allowed in the surrounding 
areas (Zedrosser et al. 2006; Bischof et al. 2008; Bjârvall 1990). The southern study area 
(south) is about 13,000 km2 and its rolling landscape with boreal forest is intensively 
managed (Zedrosser et al. 2006). Bear hunting is allowed in the entire area (Zedrosser et 
al. 2006; Bjârvall 1990). 
Individually marked bears have been monitored since 1984 in the north, and since 1985 
in the south. Radiomarked females with yearlings were darted from a helicopter using a 
mixture of tiletamine/zolazepam and metedomidine, as described in Zedrosser et al. 
(2007) and Arnerao et al. (2007). All captures were conducted as soon as possible after 
den emergence, in mid-April in the south, and early May in the north. We collected a 
vestigial premolar tooth from all females not captured as yearlings, to estimate age based 
on the cementum annuli in the root (Swenson et al. 2001b; Craighead et al. 1970). Head 
circumference (at the widest part of the zygomatic arch between eyes and ears) was 
measured with a tape measure (Zedrosser et al. 2006) and was used as an indicator of 
adult female body size. 
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Litter size evaluation 
Female brown bears with cubs-of-the-year (hereafter referred to as cubs) were monitored 
by direct observation from a helicopter three times a year: at den emergence in spring 
(late April, early May), after the breeding season (middle of July), and in autumn (late 
September, early October) before den entrance (St0en et al. 2006). We used the number 
of cubs seen with each mother at the first sighting following den emergence to determine 
litter size. To avoid risk of abandonment by the mother, we did not capture cubs. 
Offspring were first captured and weighed at age one (hereafter referred to as yearling). 
We use "cub litters" to refer to litters of cubs, and "yearling litters" for litters of 1-year 
olds. Litter size reductions were defined as the difference in number of offspring between 
yearling litter size and cub litter size. 
Individual population density index 
The population density within a radius of 17.84 km around each individual, 
corresponding to bears/1000 km2, was estimated based on the high proportion of radio-
collared bears and documented population growth rates (see Zedrosser et al. (2006) for a 
detailed description). In the south, population size was estimated based on a DNA 
analysis of scats in 2001 and 2002, which identified scats of 71% of radio-collared bears 
(Bellemain et al. 2005). The density index around each radio-collared individual was 
based on locations of individuals genetically identified by scat sampling (Bellemain et al. 
2005) and adjusted each year for the population growth rate (Kindberg and Swenson 
2006; Saetheret al. 1998). 
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No corresponding population estimate was available for the north, but over 90% of adult 
male and female and all subadult female bears were radio-collared (Swenson et al. 
2001b). We used the locations of radio-collared bears, corrected to account for subadult 
males, and growth rate of the population to calculate the same individual density index 
used in the south (Zedrosser et al. 2006). 
Environmental conditions 
Vegetation productivity in spring and summer is key to the reproductive success and 
offspring condition of large herbivores (Pettorelli et al. 2006). The main food of 
Scandinavian brown bears in summer and autumn is berries (Vaccimum spp. and 
Empetrum spp.) (Dahle et al. 1998). To account for interannual variations in food 
availability (Dahle et al. 2006; Zedrosser et al. 2006), we used the Normalized Difference 
Vegetation Index (NDVI) in the growing season as a predictor of habitat quality and 
productivity (Pettorelli et al. 2005). The Global Land Cover Facility provides free time 
series of NDVI in 8x8 km pixels, in biweekly and continental-wide mosaics since 1986. 
The data are recorded by the Advanced Very High Resolution Radiometer Sensors in the 
National Oceanic and Atmospheric Administration satellites (Tucker et al. 200S). NDVI 
tiles for Sweden were downloaded in September 2010 from 
http://glcf.umiacs.umd.edu/data/gimms/. We calculated an integrated NDVI within a 
radius of 17.845 km around the centroid of each individual for May-July in the year of 
capture with Erdas Imagine software. The averaged NDVI grids were imported into 
ArcGIS 9.3.1 and in further processing "NoData" was assigned to all water to avoid bias, 
because of its default value. We then smoothed the grids to obtain the mean NDVI for 
each bear's home range. 
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Statistical analyses 
We used a linear mixed model with a normal distribution to study cub litter size at den 
emergence. We evaluated the effects of maternal age, age2 (to account for possible 
nonlinear effects), study area, maternal head circumference (not adjusted for capture date, 
because all individuals were captured within a two-week period in each study area 
(Zedrosser et al. 2006», interlitter interval, population density, NDVI, and sex ratio of the 
previous litter on cub litter size. As some mothers contributed several litters to our 
datasets during their lifetime, we included maternal identity and year as random effects to 
account for pseudo-replication (Pinheiro and Bates 2000). We tested for interactions 
between study area and population density, and also between study area and interlitter 
interval. We used a linear regression to evaluate the effects of maternal age on total litter 
mass. 
We used a linear mixed model, including maternal identity and year as random effects, to 
evaluate the consequences of variation in cub litter size on yearling body mass. This 
analysis included only mothers that weaned offspring during at least two reproductive 
events. We coded yearlings from intact litters as "0", and yearlings from reduced litters as 
"1". We evaluated the effects of cub litter size, maternal age, maternal size, yearling sex 
(Dahle et al. 2006), study area, NDVI, and population density. We tested for interactions 
between yearling sex and study area. We evaluated the effects of litter composition on 
yearling mass with a one-way analysis of variance (ANOVA). We used a multiple 
comparisons test (TukeyHSD) with a significance level of 0.05. 
All analyses began with a full model including all covariates, the interactions previously 
mentioned, and random effects. Then, we tested the significance of random effects with 
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likelihood ratio tests, using restricted maximum likelihood (Pinheiro and Bates 2000). If 
random effects were not significant, we continued our analyses using linear or 
generalized linear models depending on the response variable. We then used backward 
selection to remove non-significant fixed effects (Crawley 2007). All analyses used R 
version 2.11.1 (R Development Core Team 2010). The "lme4" package (version 
0.999375-37) was used to fit generalized mixed effects models (Bates et al. 2008). 
Results 
Cub litter size 
We monitored 265 litters produced by S3 different females aged 4 to 26 years from 1984 
to 2008. Litter size at den emergence was either one (n=53), two (n=93), three (n=108), 
or four (n=ll) cubs, averaging 2.7 ± 0.8 (SE). Maternal identity (^<0.001, p=0.99) and 
year (^<0.001, p=0.99) as random effects did not affect cub litter size, therefore we 
report results from linear models. 
Cub litter size increased nonlinearly with maternal age (Fig. 1). litter size increased up to 
eight years of maternal age, then reached a plateau (estimates from a linear model: age: 
0=0-209 ± 0.046, t=4.498, p<0.001; age2: p=-0.006 ± 0.002, t=-3.331, p<0.001). 
Removing one 26-year-old female (Fig. 1) did not affect the quadratic effect of age 
(results not shown). Of 85 litters born to mothers aged between four and seven years, 30 
(35.3%) were from primiparous females (Zedrosser et al. 2009), 37 (43.5%) were from 
multiparous females, and for 18 litters (21.2%), we could not establish whether the 
mother was primi- or multiparous. We found no correlation between litter size at 9-13 
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years of age and age at death of females (linear regression; 0=2.100 ± 1.813, t=1.158, 
p=0.26). Cub litter size appeared independent of study area (0=-O.O83 ± 0.165, t=-0.506, 
p=0.61), maternal head circumference (0=0.015 ± 0.019, t=0.793, p=0.43), interlitter 
interval (0=0.083 ± 0.090, t=0.918, p=036), population density (0=-O.OOl ± 0.002, t=-
0.855, p=0.39), NDVI (0=-O.312 ± 0.332, t=-0.942, p=0.35), or sex ratio of the previous 
litter (0=-O.197 ± 0.190, t=-l.040, p=0.30). None of the interactions in this analysis were 
significant (all p>0.05). 
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Figure 1. Average litter size of brown bear cubs-of-the-year at den emergence in relation 
-to maternal age, in Sweden from 1984 to 2008. Bars indicate standard errors, sample 
sizes are given above the bars. Data are from 265 litters produced by 53 females. 
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Maternal effects on yearling body mass 
Yearling mass varied from 8 to 48 kg (mean ± SE; 23.2 ± 0.4) and increased with 
maternal head circumference (i*=0.03; Table 1; Fig. 2a). That relationship, however, 
appeared driven mostly by four small females that produced small yearlings (Fig. 2a). 
After excluding those females and their 13 yearlings from the analysis, we found no 
effect of maternal head circumference on yearling mass (P=0.271 ± 0.278, t=0.977, 
p=0.33). Total litter mass increased with maternal age (linear regression; p= 1.625 ± 
0.351, t=4.636, p<0.001, r2=0.13; Kg. 2b). We found no effect of maternal age on 
yearling mass (f}=-0316 ± 0.436, t=-0.725, p=0.47). We also found no correlation 
between age at death of females and body mass of yearlings they had produced at 9-13 
years of age (linear regression; p=0.063 ± 0.149, t=0.425, p=0.68,1^=0.04). 
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Table 1. Factors affecting body mass of 254 yearling brown bears produced by 46 
females in Sweden from 1984 to 2007. Estimates ± standard errors (SE) are from a linear 
mixed effects model 0^=0.280) including maternal identity and year as random effects. 
Maternal identity accounted for 31.5% of the variance (SD=3.560, ^=130.256, p<0.001) 
and year for 20.8% (SD=2.927, x*=l 10.934, p<0.001). 
Fixed effects . Estimate SE t-value p-value 
Intact/reduced litter 2.239 0.942 2.378 0.018 
Sex 2.460 0.607 4.053 <0.001 
Litter size 2 -5.522 2.011 -2.746 0.006 
Litter size 3 -8.161 2.060 -3.962 <0.001 
Litter size 4 -12.417 2.571 -4.830 <0.001 
Study area (North/South) 3.859 1.605 2.404 0.017 
Population density -0.121 0.040 -3.038 0.003 
Maternal head circumference 0.503 0.253 1.992 0.047 
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Figure 2. Maternal effects on body mass of yearling brown bears in Sweden from 1984 
to 2007; a. yearling mass (kg) in relation to maternal maximum head circumference (cm) 
for 305 yearlings in 138 litters produced by 51 females, and b. total yearling litter mass 
(kg) in relation to maternal age, from 305 yearlings in 138 litters produced by 51 females. 
Effects of litter composition on yearling body mass 
In litters including two yearlings, mean body mass of males was independent of whether 
the sibling was a brother (kg, mean ± SE; 25.7 ±13, n=34) or a sister (25.7 ± 1.3, n=28). 
Likewise, we found no difference in the yearling mass of females with a sister (kg, mean 
± SE; 20.6 ± 0.9, n=28) or a brother (23.7 ± 1.3, n=28). In litters of three cubs, we 
observed the same pattern of no effects of litter sex ratio (F=0.6, d.f.=140, p=0.67) for 
either males (kg, mean ± SE; 22.3 ± 1.1) or females (21.6 ± 1.1). Hie sample size for 
litters of four (n=16) was too small for analysis. 
30 
Effects of litter size on yearling body mass 
Of 305 yearling brown bears of known mass, 2S4 were from intact litters. Among those, 
males were heavier than females (Table 1). Yearling mass decreased as litter size 
increased (Fig. 3a), and singleton yearlings were ~30% heavier than yearlings born in 
larger litters. Yearlings in the south were heavier than in the north (Table 1). In both 
study areas, yearling mass decreased with increasing population density (Table 1). We 
found no effects of NDVI on yearling mass (p=-1.151 ± 2.918, t=-0.395, p=0.69). None 
of the interaction terms in this analysis were significant (all p>0.05). 
31 
1 2 3 4 Intact Reduced 
Litter size Litter 
Figure 3. Mean body mass (kg) of male (open bars) and female (solid bars) yearling 
brown bears a. in relation to litter size as cubs, from 254 yearlings from 105 litters that 
experienced no cub loss, produced by 46 females, and b. from intact litters and from 
reduced litters, from 305 yearlings produced in 138 litters by 51 females, in Sweden from 
1984 to 2007. Bars indicate standard errors, sample sizes are given above the bars. 
Effects of litter size reduction on yearling body mass 
We monitored 51 yearlings from litters that had experienced cub loss the previous year. 
Yearlings from reduced litters were 8% heavier (kg, mean ± SE; males: 26.0 ± 1.4, 
females: 23.6 ± 1.3) than those from intact litters (males: 23.7 ± 0.6, females: 22.0 ± 0.6) 
(Table 1; Fig. 3b). The effect of partial litter loss appeared independent of cub litter size 
(p=0.09). 
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Discussion 
Our analyses have produced three main findings. First, maternal age was the main 
determinant of cub litter size in Scandinavian brown bears. Second, yearling mass varied 
with litter size and maternal body size, but appeared independent of litter sex ratio. 
Finally, yearlings from reduced litters were heavier than those from intact litters, 
revealing a trade-off between litter size and yearling mass likely due to sibling 
competition and suggesting that mothers redirect care to the surviving offspring following 
a litter size reduction. 
Cub litter size was smaller for younger than for older females, but reached a plateau at 
about eight years of age with no evidence of senescence (Fig. 1). A senescent decline in 
litter size starting at 14-16 years of age was reported for female polar bears (Ursus 
maritimus) (Derocher and Stirling 1994). Schwartz et al. (2003) reported that brown 
bears showed a very slight decline in litter production between 8 and 25 years of age, 
followed by a drastic decline from about 28 years of age. Although we monitored 37 
females older than IS years, we found no evidence of senescence in either litter size or 
yearling mass. As more than 95% of the female in our study die from hunting (Bischof et 
al. 2008), it is possible that few females survive to the onset of reproductive senescence. 
Senescence in litter size might occur later in brown bears than in polar bears. With a 
larger sample of bears aged 25 years of age and older, we may have detected a decline in 
litter size. Hunting pressure in Sweden, however, reduces age at death for females 
(Bischof et al. 2008) compared to that expected under natural conditions. 
Total litter mass increased linearly with maternal age (Fig. 2b), but older mothers did not 
produce larger offspring. Because adult female mortality from sport hunting appears to be 
33 
random (Bischof et ai. 2008), it is unlikely that an increase in litter mass with age could 
be due to greater longevity of females with higher reproductive potential. Females that 
survived to age IS did not produce more or heavier cubs during prime-age than females 
who did not live as long. Instead, it appears that females surviving beyond the average 
age at harvest (4.8 years) produce larger litters. 
Previous analyses found no difference in yearling body mass between the two study areas 
(Dahle et al. 2006). With a larger sample size and nine years of additional data we 
documented that yearlings in the south were heavier than yearlings in the north. The 
northern area differs from the southern .area with lower mean temperatures, shorter 
growing season and lower primary productivity, reducing resources availability 
(Zedrosser et al. 2006). Food availability is an important factor affecting growth in 
female brown bears (Zedrosser et al. 2006), and southern environmental conditions may 
favour heavier individuals through higher vegetation quality. Population density did not 
affect litter size but reduced yearling mass, consistent with Dahle et al.'s (2006) findings. 
Zedrosser et al. (2006) reported a negative effect of density on adult female body size, 
suggesting that the reduction in yearling mass at high density could be a maternal effect. 
Yearlings raised as singletons were about 30% heavier than yearlings raised with 
littermates. Competition among siblings for maternal resources, which appeared to be 
independent of initial litter size > 1, became evident through litter size reductions, 
because surviving yearlings of both sexes in reduced litters were heavier than yearlings 
from intact litters. Therefore, female brown bears face a trade-off between offspring size 
and number. Similarly to our results, small mammal studies reported that survivors in 
reduced litters enjoyed about an extra 8% of mass gain (e.g. Koskela 1998; Neuhaus 
2000). Therefore, we suggest that female reproductive strategy in large mammals has 
been partly shaped by a trade-off between offspring number and size that is of similar 
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magnitude to that seen in small mammals. Yearlings from litters of size two, three or 
four, however, did not differ significantly in mass (Fig. 3a). Even as litter size doubled 
from two to four cubs, yearling.mass did not decrease significantly. Although the small 
number of very large litters may have limited the statistical power of our analysis, this 
result suggests that female bears produce litter sizes based on the amount of maternal care 
that they are likely able to provide. Larger litters are not produced at the expense of 
smaller young, with the exception of a large effect of being released from sibling 
competition. Females may limit the number of cubs they produce, and the amount of 
maternal care they dispense, based on their reproductive potential. When one or more 
cubs were removed, females appeared to redirect maternal care to the remaining young so 
that survivors received a greater amount of resources. 
Although most cub mortality is likely due to infanticide as almost 85% of cub 
disappearances happen during the mating season (Swenson et al. 2001b), we could not 
distinguish between infanticides and cub deaths from other causes. Our assessment of the 
strength of the trade-off between offspring size and number may be biased if surviving 
cubs are those in better condition. Litter loss caused by infanticidal males is expected to 
be random (Hrdy 1977; Agrell et al. 1998), which should be equivalent to an 
experimental reduction in litter size. There is no evidence that females with higher 
reproductive potential are more successful in preventing infanticide than mothers with 
lower reproductive potential, especially in large and dimorphic species, where offspring 
cannot be protected in a burrow, such as in some rodents (Agrell et al. 1998). We 
currently cannot distinguish if surviving cubs are in the same condition as those that are 
killed, but given that cub loss by primiparous females is independent of food availability 
during the infanticide period (Zedrosser et al. 2009), it seems reasonable to assume that 
mortality caused by infanticide is unrelated to either maternal or cub body condition. 
Contrary to our prediction, yearling mass appeared independent of yearling litter sex 
ratio. As yearlings, male brown bears are on average 2.6% larger and 7.8% heavier than 
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females (Dahle et al. 2006). Our analysis took into account the sex difference (Table 1), 
but it appears that the moderate amount of dimorphism is insufficient to affect sibling 
competition in the first year of life. Body mass of male and female polar bears in twin 
litters are not different, suggesting that females do not invest more resources into male 
cubs (Derocher and Stirling 1998). 
In conclusion, our results underline several differences in the effects of litter size 
variation for small and large mammals. Although the effect of maternal age on litter size 
in brown bears was consistent with those reported for ungulates (Wilson et al. 2009; 
Ericsson et al. 2001) and small mammals (Neuhaus et al. 2004; Fleming and Rauscher 
1978), other variables such as population density and environmental conditions did not 
affect litter size as reported for small mammals. Our results also underline the power of 
quasi experimental manipulation to study trade-offs in species that might not be easy to 
manipulate. Sibling competition is common in species where parents provide essential 
resources to the young, as it is the case in most bird and in every mammal species (Mock 
and Parker 1997). However, the prevalence of small litters among large mammals makes 
sibling competition difficult to assess. In other large mammals where infanticide plays a 
major role in offspring mortality, such as some carnivores (e.g. lions; Felis leo, wild 
dogs; Lycaon pictus) (Agrell et al. 1998) natural litter size reductions could provide 
valuable insights into reproductive costs. 
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CONCLUSION 
Cette maîtrise visait à étudier la variation de la taille de portée chez l'ours brun de 
Scandinavie. Je voulais d'abord déterminer la ou les causes de la variation en taille (te 
portée. Comme attendu, l'âge des femelles a été positivement relié à la taille de portée. 
Puis, ce résultat a été confirmé par une masse totale des portées plus élevée chez les 
vieilles femelles que chez les jeunes. Cependant, mes analyses suggèrent que la taille 
corporelle des femelles, le sexe ratio de la portée précédente, l'intervalle inter-portée et 
des variables environnementales incluant la densité de population n'influencent pas la 
taille de portée. La plupart de ces variables ont été inclues dans l'analyse suite aux 
résultats de plusieurs études de la variabilité de taille de portée chez de petits mammifères 
(ex. Morris 1998; Campbell et Slade 1995; Wilson et al. 2009; Forchhammer et al. 2001; 
Koskela et al. 1998). Un point important en est donc ressorti. Les variables explicatives 
du nombre de jeunes produits chez de petits mammifères ne semblent pas avoir la même 
importance chez l'ours brun. La taille corporelle de la femelle et la densité de population, 
qui influencent la taille de portée chez certains petits mammifères, ont plutôt un effet sur 
la masse des oursons d'un an chez l'ours brun. Puisque les femelles donnent naissance à 
des oursons immatures (Pasitschniak-Arts 1993), elles pourraient faire face à des coûts 
moindres à la production de plus ou moins d'oursons, tandis que l'élevage des jeunes 
après La naissance pourrait être très coûteux pour la femelle. Ainsi, la condition de la 
mère par sa taille corporelle, et la densité de population pouvant refléter la disponibilité 
en ressources (Zedrosser et al. 2006), peuvent affecter l'alimentation des jeunes et 
interviennent donc davantage sur le gain en masse corporelle des oursons depuis leur 
naissance. Ces résultats permettent de justifier la distinction entre petits et grands 
mammifères dans l'étude de la taille de portée, spécifiquement chez les ursidés pour qui 
la reproduction est unique. 
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Les résultats obtenus concernant l'âge maternel et la taille de portée incitent à des 
considérations futures en ce qui a trait à la croissance cte cette population de Scandinavie. 
Bien que l'objectif de gestion de l'ours brun en Suède soit de maintenir la population au 
présent niveau, cette étude a mis en lumière que les femelles atteignant un âge supérieur à 
la moyenne sont en mesure de produire plus d'oursons par portée que les jeunes femelles. 
Si le règlement de chasse protégeant les regroupements familiaux a le potentiel de 
provoquer une pression sélective artificielle sur les stratégies de reproduction en 
favorisant des soins maternels de plus longues durées et des reproductions plus 
rapprochées dans le temps, tel que suggéré par Zedrosser et al. (soumis à Ecology), les 
femelles pourraient ainsi éviter la mortalité par la chasse en étant accompagnées de 
jeunes le plus longtemps possible. Plus de femelles pourraient donc atteindre des âges 
plus avancés en survivant aux saisons de chasse qui constituent la cause de mortalité 
principale des adultes. La dynamique de croissance de la population pourrait ainsi être 
modifiée par une proportion plus élevé de vieilles femelles sevrant plus d'oursons. 
De plus, cette étude a exposé un compromis entre le nombre et la taille des oursons, 
engendrant une compétition entre frères et sœurs. Cette compétition est révélée autant par 
la taille plus grande des oursons dans des portées de un que par les effets positifs sur la 
croissance des survivants suite à la mortalité de certains oursons dans une portée avant 
l'âge d'un an. Par contre, la proportion de mâles et de femelles d'une portée ne semble 
pas avoir un rôle prédominant dans cette compétition. Cela pourrait être dû au 
dimorphisme sexuel n'étant probablement pas encore suffisant à cet âge pour exercer une 
influence considérable sur le degré de compétition au sein d'une portée. 
Le gain en masse par les oursons survivants à l'intérieur d'une portée réduite est d'un 
ordre semblable à ce que l'on peut retrouver chez les réductions expérimentales de taille 
de portée de petits mammifères (environ 7 à 8%) (ex. Koskela 1998; Neuhaus 2000), ce 
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qui suggère que le compromis entre nombre et taille des jeunes chez petits et grands 
mammifères pourrait être similaire. Cependant, mon étude ne peut pas faire la distinction 
entre les mortalités d'oursons par infanticide et les autres causes de mortalités. La 
mortalité de certains oursons causée par exemple par la malnutrition ou encore par la 
maladie pourrait viser les individus les plus faibles, et favoriser uniquement les individus 
les plus gros, ce qui pourrait biaiser les résultats concernant les masses corporelles des 
oursons survivants à une réduction de la taille de portée en général. Nous ne savons pas 
non plus si les oursons qui survivent à une attaque d'infanticide sont les plus gros, les 
plus aptes à fuir l'agresseur par exemple. Il serait donc nécessaire de discerner les 
différentes causes de mortalité des oursons afin de réduire le biais provoqué par ces 
éventualités et donc d'améliorer notre compréhension du compromis entre nombre et 
taille des jeunes chez cette espèce. Il serait aussi intéressant de déterminer si suite à une 
réduction de la taille de portée, la femelle maintient son investissement auprès de chaque 
ourson restant ou bien si elle l'augmente (Mendl 1994). Un investissement maternel plus 
élevé au sein d'une portée réduite peut avoir des conséquences bénéfiques sur la qualité 
des jeunes en termes de masse corporelle plus élevée pouvant se répercuter sur leur 
valeur reproductive subséquente (Mendl 1994). En Suède, les femelles d'un an les plus 
lourdes sont en effet avantagées par rapport à leur succès reproducteur futur en termes de 
nombre de portées et d'oursons d'un an produits au cours de leur vie (Zedrosser et al., 
soumis à Ecology). Malgré que le compromis entre nombre et taille des jeunes soit révélé 
par cette étude, son amplitude pourrait différer face à ces dernières considérations, et se 
distinguer .de celle observée chez la plupart des petits mammifères. 
La mortalité partielle de certaines portées réduites a donc un impact important pour les 
jeunes de cette population d'ours bruns et la principale cause de mortalité chez les 
oursons, soit l'infanticide, y joue un rôle prédominant. La manipulation des portées n'est 
pas nécessairement réalisable pour tous les grands carnivores. Les résultats de cette étude 
pourront être appliqués aux populations qui se prêtent difficilement au laboratoire ou dont 
40 
les portées peuvent être réduites naturellement, spécialement par des infanticides comme 
chez d'autres carnivores tels le lion (Felis leo) et le lycaon (Lycaon pictus) (Agrell et al. 
1998). Davantage de travaux menés sur de grands mammifères seraient bénéfiques en 
raison de la grande variété des stratégies d'allocation des ressources parmi le monde 
animal, et pourrait révéler une perspective différente du rôle de la taille de portée dans les 
compromis reliés à la reproduction. Les futures recherches pourraient aussi exploiter 
l'approche génétique afin de mieux comprendre, par exemple, l'implication du phénotype 
paternel sur la masse corporelle des jeunes ou encore pour améliorer notre 
compréhension des processus évolutifs qui mènent à un compromis entre le nombre et la 
taille de jeunes chez certaines espèces. 
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